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摘要 :稳定 性 碳 同 位 素 是 研究 碳 循环 的 有 效 手段 。 植 物 呼 吸 释放 C0, 的 碳 同位 素 (3 ”Cn ) 变化 是 研究 植物 或 生态 系统 与 大 气 碳 
交换 的 重要 方法 ,并 可 以 揭示 植物 的 生理 过 程 . 碳 分 配方 式 及 其 对 环境 变化 的 响应 。 介 绍 了 目前 国内 外 关于 植物 -6" Cs 变化 的 
研究 概况 ,植物 不 同 器 官 0” Ca 值 及 其 日 变化 幅度 趋势 一 致 :叶片 > 根系 > 树干 / 葵 ,不 同 功能 群 植物 其 呼吸 释放 CO, 碳 同位 素 组 
成 存在 差异 。 但 植物 3 Cn 值 日 变化 与 呼吸 底 物 的 相关 性 在 不 同 的 研究 中 结果 并 不 一 致 。 导 致 植物 呼吸 S Cn 发 生变 化 的 主要 
原因 为 光合 同位 素 效应 .呼吸 底 物 的 供给 及 呼吸 代谢 中 间 产 物 利用 、 碳 代谢 相关 酶 的 活性 .LEDR (light enhanced dark 
respiration) .植物 的 遗传 特性 及 外 部 环境 改变 。 目 前 国际 上 已 有 较 多 关于 导致 植物 呼吸 8° CI 发 生变 化 原因 的 研究 ,但 内 在 机 
制 的 研究 尚未 完善 。 该 领域 研究 在 国内 鲜 有 报道 ,因此 , 亚 需 加 强 我 国 关于 植物 8%Ci 短 期 变化 及 其 潜在 呼吸 代谢 机 制 的 研究 。 
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Abstract; Stable carbon isotopes have become an important tool to advance our understanding of carbon cycle processes. 
The carbon isotope signature of plant-respired\CO,(8”C,) is widely used for disentangling key physiological processes, 
carbon allocation, and responses to changing environmental conditions. In this review, we summarize short-term dynamics of 
8°C,,. Plant organs differ in both their 5'°C,,values and the magnitude of their diel variation; leaf > root > trunk and stem. 
Plant functional types differ in the magnitude of the diurnal shift in òC}. The correlation between the diel variation of ò” 
C, and the isotopic signature-of the substrate is not consistent across various studies. The isotopic signature of respired CO, 
is determined by the isotope effects of photosynthetic carbon assimilation, respiratory substrate availability, the utilization of 
respiratory intermediates , and respiratory enzymes in connection with different carbon metabolic pathways, light enhanced 
dark respiration (LEDR ) species-specific genetic characteristics, and changes in environmental factors. Despite recent 
advances-in the understanding of the potential mechanisms driving short-term variation in plant 8°C,, more research is 
required to-unravel the underlying respiratory metabolic mechanisms. Stable isotope techniques have been employed in 
various ecological and environmental studies in China. However, not much work has been done in the field of plant 8°C, 
and its physiological mechanisms. We hope this review will strength our understanding of the recent advances in plant 58°C, 


research and promote the progress of in-depth research on plant respiratory metabolism in China. 
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碳 循环 是 最 重要 的 生物 地 球 化 学 循环 之 一 0 。 随 着 C0, 浓 度 升 高 引起 的 气候 变化 , 碳 循环 过 程 及 其 与 
气候 变化 之 间 反 馈 调 节 机 制 成 为 生态 学 研究 的 一 个 热点 ?4 。 稳 定性 碳 同位 素 技术 作为 探究 碳 循环 过 程 的 
重要 手段 ,在 不 同时 间 和 空间 尺度 生态 与 环境 问题 研究 中 得 到 广泛 应 用 。 同 时 ,探究 碳 循环 不 同 过 程 稳 
定性 碳 同位 素 组 成 .变化 趋势 及 其 控制 机 制 是 当前 生态 学 研究 的 另 一 个 热点 ,有 助 于 研究 者 更 好 地 将 碳 同位 
素 技术 应 用 于 生态 系统 碳 循环 过 程 研究 ?1 。 

植物 在 生态 系统 与 大 气 CO, 交 换 过 程 中 起 到 非常 重要 的 作用 ! 。 植 物 通过 光合 作用 吸收 大 气 中 的 CO,, 
一 部 分 光合 产物 储存 在 生物 体 中 以 维持 自身 的 生长 .繁殖 等 生命 活动 , 另 一 部 分 通过 植物 的 呼吸 作用 返回 到 
大 气 中 。 在 此 过 程 中 ,植物 通过 光合 作用 和 呼吸 作用 对 近 地 面 大 气 中 C0, 的 稳定 性 碳 同位 素 组 成 (3C0, 丰 
度 ) 产 生 影响 。 其 中 ,光合 作用 增加 了 近 地 面 大 气 中 的 ”C0, 丰 度 ,而 呼吸 作用 则 趋 手 稀释 空气 中 的 ”C0O， 
FE, 

植物 呼吸 释放 CO, KIUR ER HRS” Cu ) 受 环境 变化 导致 的 光合 判别 和 光合 产物 同位 素 组 成 影响 ,与 

= KAPRY CO, FEE ERIE) 。 光 合 产物 后 续 代 谢 过 程 的 同位 素 分 馏 Cisotope fractionation ) 也 能 够 影响 呼 
O ” 吸 底 物 的 磋 同 位 素 组 成 和 植物 不 同 器 官 呼吸 释放 的 CO, 碳 同位 素 组 成 ,并 通过 改变 碳 同位 素 通 量 的 时 空 变化 
二 影响 生态 系统 呼吸 CO, 的 碳 同位 素 组 成 ,最 终 影响 基于 稳定 性 同位 素 技术 的 碳 通 量 估 测 ' “5 。 因 此 ,植物 
C 83C; 的 碳 同 位 素 信号 不 仅 有 助 于 探究 生态 系统 与 大 气 的 碳 通 量 “"" ,区 分 生态 系统 呼吸 ,也 能 反映 植物 
的 生理 过 程 :51 \ 碳 分 配方 式 ' 人 及 植物 应 对 环境 变化 的 适应 策略 ' 闻 。 

目前 ,国际 上 关于 植物 8*C, 的 碳 同 位 素 组 成 .短期 变化 特征 及 其 潜在 生理 机 制 已 开展 了 一 系列 的 研究 工 
二 作 "31, 提 出 了 底 物 同位 素 控 制 \. 呼 吸 中 间 产 物 分 配 、 光 照 增强 暗 呼吸 (LEDR,， light-enhanced dark 
Ql respiration ) 呼吸 过 程 同位 素 分 馅 变化 等 生理 生态 机 制 ,但 内 在 机 制 尚 不 清楚 。 本 文通 过 概述 国内 外 植物 呼 
吸 释放 ?CO0, 短 期 动态 变化 的 研究 概况 ,分 析 影 响 植物 83C, 短 期 变化 的 潜在 机 制 , 旨 在 推动 稳定 性 碳 同位 素 
技术 在 生态 系统 碳 循环 研究 中 的 应 用 。 


1 植物 呼吸 释放 ”CO, 短 期 动态 变化 研究 概况 


PT 近年 来 ,国内 外 学 者 针对 植物 53Cu 短 期 动态 变化 开展 了 一 系列 研究 工作 ,发现 植 物 8° Cu 短期 动态 存在 
同 种 植物 不 同 器 官 以 及 植物 功能 群 差 异 。 植 物 叶 片 暗 呼吸 释放 CO0, 碳 同位 素 组 成 有 较 大 的 变异 性 ,变化 范围 
为 :(-31.9+0.3) %o 一 (-1T3:8+1.0)%o, 昼 夜 变化 幅度 的 最 大 值 为 11.5%o; 树干 / 葵 暗 呼吸 释放 CO, 碳 同位 素 组 
成 变化 范围 为 :(-32.T+0.8)%o 一 ( -21.2+0.3)%o, 层 夜 变化 幅度 的 最 大 值 为 4.0%o; 植 物 根系 暗 呼 吸 释放 CO, 

碳 同位 素 组 成 变化 范围 为 ; ( -33.3+0.5) %o 一 ( -16.3+1.9)%o, 昼 夜 变化 幅度 的 最 大 值 为 5.4%o[21 。 
不 同 功能 群 植物 3 "Cas 昼 夜 变化 幅度 研究 较 少 , 且 结 果 存 在 不 一 致 性 。Priault 等 ”通过 对 16 种 植物 叶片 
暗 呼 吸 研 究 发 现 ; 不 同 功 能 群 植物 存在 S C BEKEER : 慢 速生 长 和 芳香 类 植物 的 8 "Cs\ 有 昼夜 变化 ,幅度 
范围 为 1.4%o 一 7.9%o; 草 本 快速 生长 植物 8*Cs 则 没有 显著 的 异 夜 变化 。Cui 等 ' 闻 通过 对 22 种 植物 叶片 暗 
呼吸 研究 发 现 ,C; 植 物 和 C, 植 物 8"Ci 夜 间 变 化 幅度 差异 不 显著 ,并 且 D Ci 夜间 变化 幅度 在 木 本 植物 、 杂 类 

草 和 禾 草 之 间 也 没有 显著 的 差异 。 植 物 83Ci 的 功能 群 差异 需要 深入 研究 。 

植物 暗 呼 吸 释放 CO0, 碳 同位 素 组 成 与 呼吸 底 物 碳 同位 素 组 成 的 相关 性 研究 结果 并 不 一 致 :部 分 研究 表 
明 ,植物 S” Cu 与 呼吸 底 物 碳 同位 素 组 成 具有 相关 性 ,但 植物 5° Cu 的 变化 幅度 大 于 呼吸 底 物 碳 同位 素 组 成 的 
变化 范围 ”1 ;也 有 一 些 研究 表明 ,植物 呼吸 底 物 碳 同 位 素 组 成 并 没有 显著 的 剧 夜 变化 ,但 植物 8 Cu 却 有 
显著 的 变化 ”3 引 ; 此 外 ,也 有 研究 表明 植物 D Ci 的 变化 幅度 与 呼吸 底 物 的 碳 同 位 素 组 成 呈 负 相关 关 
ROT) | 植物 自 养 呼 吸 底 物 十 分 复杂 ,可 以 分 为 快速 周转 和 慢 速 周转 碳水 化 合 物 两 类 ,其 构成 和 稳定 性 碳 同 
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位 素 组 成 均 有 差异 ,很 难 在 提取 过 程 中 将 二 者 区 分 开 , 这 也 是 导致 植物 8 "Cn 与 底 物 碳 同位 素 组 成 之 间 关 系 不 
确定 的 原因 之 一 5。 总体 而 言 ,目前 对 植物 叶片 5 Ci 与 呼吸 底 物 碳 同 位 素 组 成 关系 研究 较 多 ,但 缺乏 对 植 
物 其 他 特定 组 织 的 研究 ,如 树干 . 茎 .根系 呼吸 释放 CO, 碳 同位素 组 成 及 其 潜在 生理 机 制 的 研究 。 

迄今 为 止 , 国 内 关于 植物 8 Ca 短期 动态 变化 的 研究 鲜 有 报道 。 近 年 来 ,植物 S” Ca 的 动态 变化 及 其 调控 
机 制 是 生态 学 的 研究 热点 之 一 ,但 国内 关于 此 方面 的 研究 较 少 。 因 此 , 吸 需 加 强 我 国 关于 植物 8"C4 碳 同位 素 
组 成 及 其 潜在 呼吸 代谢 机 制 的 研究 。 


2 ”植物 o” Cn 短期 变化 的 驱动 机 制 


碳 从 大 气 经 由 植物 叶片 E .根系 和 土壤 返回 大 气 过 程 中 涉及 众多 物理 和 生化 过 程 ,与 之 相关 的 同位 素 分 
饱和 同位 素 判别 (isotope discrimination ) 效 应 显著 改变 ”C EE, 
Farquhar 等 5 对 同位 素 分 馏 和 同位 素 判 别 给 出 定义 :同位素 分 馏 " 是 指 某 一 反应 过 程 中 同位 素 以 不 同 
的 比例 分 配 到 不 同 的 物质 中 ;而 “同位 素 判 别 " 是 指 某 一 反应 中 或 某 催化 剂 由 于 同位 素 在 质量 上 的 差异 ,使 其 
对 重 同 位 素 有 识别 和 排斥 的 作用 ,致使 产物 的 重 同 位 素 含量 减少 的 现象 汪 同 位 素 分 馏 表 示 的 是 反应 物 同 位 素 
组 成 改变 的 效果 ,而 同位 素 判 别 表示 的 是 造成 反应 物 同位 素 组 成 改变 的 一 种 过 程 或 原因 呈 ; 。 受 生长 环境 . 遗 
传 特 性 功能 群 差 异 影响 ,植物 光合 .呼吸 过 程 相 关 同 位 素 效应 存在 变异 ,导致 呼吸 释放 C0, 碳 同 位 素 组 成 和 
短期 变化 幅度 存在 差异 。 已 有 研究 结果 表明 ,这些 因素 对 植物 3 Cax 的 作用 并 不 是 单一 进行 的 ,而 是 共同 影响 
并 可 能 存在 相互 作用 。 
2.1 光合 作用 及 其 产物 的 同位 素 效 应 
2.1.1 光合 碳 同 位 素 效 应 

植物 通过 光合 作用 合成 ”C 贫 化 的 含 碳化 合 物 ,这 些 光合 产物 是 植物 呼吸 的 主要 底 物 。 因 此 ,光合 碳 固 
定 过 程 中 , 碳 同位 素 分 馏 能 够 通过 改变 光合 产物 稳定 性 矶 同位 素 组 成 ,进而 影响 植物 5 Cu 及 其 变化 幅度 。 植 
物 叶 片 光合 碳 固 定 过 程 对 于 "C 的 同位 素 分 馏 主要 包含 两 个 过 程 :(1) 大 气 中 的 C0, 经 由 植物 气孔 向 叶片 扩 
散 时 发 生 同位 素 分 馅 (4.4%o) oC °C 在 化 学 性 质 士 没有 明显 的 差别 ,但 由 于 质量 上 的 细微 差异 使 得 大 气 中 
C0;, 的 扩散 速率 比 ”"CO, 慢 ,植物 优先 吸收 *CO; 而 排斥 "C0,。 因 此 ,进入 叶肉 细胞 间 隐 的 CO, IEC ERR 
FRA C0,;(2)C0O, 同 化 过 程 中 ,二 磷酸 核 酮 糖 凑 化 酶 (ribulose bisphosphate carboxylase，RuBPCase, 29%o) 和 
磷酸 烦 醇 式 丙 酮 酸 羧 化 酶 (phosphoenolpyruvate carboxylase, PEPCase, 5.7%o) 对 稳定 性 碳 同 位 素 存在 分 馅 作 
用 ,溶解 在 细胞 质 中 的 ”CO, 优 先 通过 酶 的 作用 结合 为 磷酸 甘油 酸 ,因此 合成 的 光合 产物 3C RA, 

光合 碳 同位 素 判 别 仅 在 白天 发 生 ,但 其 不 仅 影响 白天 BPC, ,也 可 能 影响 夜晚 S Ca。 植物 夜晚 呼吸 利用 
底 物 主要 是 日 间 光 合 所 积累 的 淀粉 ,淀粉 在 合成 和 分 解 过 程 中 存在 一 定 的 时 间 差 异 ,清晨 和 上 午 合成 的 演 粉 
处 于 淀粉 颗粒 的 核心 ;通常 在 凌晨 时 分 被 分 解 利用 局 。 白 天 光照 .温度 等 环境 条 件 变 化 导致 的 光合 判别 变 
化 会 通过 影响 淀粉 颗粒 不 同 部 位 稳定 性 碳 同位 素 组 成 进而 影响 夜晚 8 "Car。 然 而 ,3 ”Cn 的 层 夜 变化 并 不 能 完 
全 由 光合 碳 同位 素 判 别 解释 己 ] 。 光 合 产物 后 续 代 谢 过 程 同 样 存在 潜在 的 同位 素 判 别 , 例 如 ,上 暗 呼吸 和 光合 产 
物 由 叶片 向 植物 下 游 组 织 输出 过 程 亦 伴随 同位 素 判别 '”] 。 基 于 同位 素 模型 预测 研究 发 现 ,夜晚 草 麻 (Ricinaes 
communis L. ) A) KBB AS. (Phaseolus vulgaris L.) 、 林 烟草 (Nicotiana sylvestris Speg. ) 1) H 3 ( Helianthus 
annuus L. ) 的 叶片 糖 类 8° C {EL AEE AR TT AZ A AEA E, ALL, EWR BPC, 
的 短期 变化 时 , 既 要 考虑 光合 产物 形成 过 程 的 同位 素 判 别 , 又 不 能 忽视 光合 产物 后 续 代 谢 过 程 同 位 素 效应 的 
作用 。 与 其 他 器 官 相 比 ,叶片 暗 呼吸 释放 CO, SEY C 富 集 态 势 ,而 叶片 的 8"C 值 却 低 于 植物 其 他 需 官 ,光合 产 
物 后 续 代 谢 过 程 同位 素 判 别 可 以 解释 这 种 普遍 观测 到 的 植物 器 官 间 碳 同位 素 差 异 现象 。 
2.1.2 ”光合 产物 后 续 代 谢 过 程 同位 素 分 馏 

在 卡尔 文 循环 中 ,代谢 分 支点 以 及 磷酸 丙 糖 (triose phosphate, TP, 光合 作用 合成 的 最 初 糖 类 ) i 
质 输出 或 继续 在 卡尔 文 循 环 中 使 用 均 存 在 碳 同位 素 分 馏 扩 ] 。 在 植物 叶绿体 中 ,卡尔 文 循环 形成 磷酸 丙 糖 ,经 
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过 各 种 酶 的 催化 形成 淀粉 。 在 此 过 程 中 由 于 醛 缩 酶 (aldolase) 同位 素 效 应 的 影响 ,使 得 淀粉 中 ?5C 的 丰 度 高 于 
可 溶性 糖 **31 ,而 剩余 的 2C 贫 化 的 磷酸 丙 糖 合成 芒 糖 从 叶绿体 中 输出 ,进而 改变 呼吸 底 物 的 C 组 成 。 同 
时 ,白天 光合 作用 积累 的 淀粉 在 夜晚 分 解 用 于 植物 呼吸 代谢 和 向 其 他 器 官 的 光合 产物 输出 ,造成 叶片 和 植物 
蔬 皮 部 输出 糖 类 8° C ELAR EE, APEC 贫 化 ,夜晚 芒 糖 中 2C EO. A RA BEA 
了 具有 不 同 代谢 历史 和 光 留 时 间 的 蔗糖 分 子 ' ,其 83C 值 取决 于 植物 最 初 积累 淀粉 的 85°C 值 ,以 及 糖 类 在 
植物 茎 部 由 上 至 下 的 传输 距离 .1。 总 体 来 讲 , 糖 类 在 植物 由 上 往 下 的 传输 过 程 中 ,由 于 同位 素 分 馏 的 作用 ， 
使 得 不 同类 型 和 不 同 部 位 的 呼吸 底 物 3"C 值 及 其 日 变化 幅度 存在 差异 ,从 而 影响 植物 茎 和 根 呼吸 释放 C0， 
的 83Cs 值 及 其 日 变化 幅度 。 
2.2 呼吸 碳 同位 素 分 馏 
由 于 植物 呼吸 代谢 过 程 中 细胞 .组 织 以 及 植物 类 型 的 不 同 ,导致 不 同 的 代谢 途径 呼吸 释放 的 CO, 同位素 
组 成 存在 差异 。 植 物 呼 吸 过 程 碳 同 位 素 分 馏 包 括 糖 类 分 子 结构 上 ”C 不 均衡 分 布 (non-statistical °C 
distribution ) 导致 的 裂解 分 馏 呼吸 酶 的 同位 素 效 应 .次 生 代 谢 过 程 中 的 同位 素 分 馏 [ "5 
2.2.1 裂解 分 馏 
由 于 醛 缩 酶 的 同位 素 分 馏 效 应 ,导致 葡萄 糖分 子 中 2 C 的 不 均匀 分 布 ,与 葡萄 糖分 子 整体 2C 丰 度 相 比 ， 
其 中 C-3 和 C-4 富 含 *C, 而 其 他 位 置 的 碳 则 呈 3C 贫 化 趋势 ( 表 1)12 二 不同 光 合 途径 植物 在 葡萄 糖分 子 ?C 
分 布 不 均匀 性 上 存在 差异 ,主要 是 因为 光 呼 吸 导致 二 磷酸 核 酮 糖 (RuBP) 分 子 内 部 结构 存在 差异 ,在 光合 作 
FAP ARARE RRA RAS EO 。 


R1 葡萄 糖分 子 内 部 SC 的 不 均衡 分 布 (不 同位 置 C 原子 相对 于 葡萄 糖分 子 83C 平均 值 的 差 值 ) 


Table 1 Intramolecular carbon isotope distribution in glucose (38C values are-deviations from the mean 8!3C of the whole molecule) 


Wea} T C atom C-1 C-2 C-3 C-4 C-5 C-6 
玉米 葡萄 糖 Maize Glucose 0.9 -0.1 -0.7 5.2 -0.1 -4.8 
甜菜 葡萄 糖 Sugar Beet Glucose -1.3 -0.9 1.9 6.3 一 1.1 一 4.9 


C-1: 葡 萄 糖分 子 中 第 一 位 碳 原子 ,C-2: 葡 萄 糖分 子 中 第 二 位 碳 原子 ,后 同 ,数据 来 源 于 Rossmann 等 [441 


在 糖 酵 解 过 程 中 ,葡萄 糖 首先 活化 为 1,6- 一 磷酸 果糖 ,然后 裂解 为 3- 磷酸 甘油 醛 和 磷酸 二 羟 丙 酮 ,接着 
3- 磷 酸 甘 油 醛 氧化 释放 能 量 , 并 最 终生 成 丙酮 酸 。 在 此 过 程 中 ,从 富 含 *C 葡萄 糖 的 C-3 和 C-4 转 化 为 C-1 的 
丙酮 酸 ,在 丙酮 酸 脱 氧 酶 (PDH) 作 用 下 释放 富 含 ”C 的 CO,。 含 有 相对 ”C 贫 化 碳 分 子 的 乙酰 辅酶 A( Acetyl 
CoA) 既 可 以 进入 柠檬 酸 循环 ,经 过 脱羧 作用 ,分解 产 生 ATP (adenosine triphosphate) ,又 可 以 被 用 于 合成 次 生 
代谢 产物 。 当 所 有 乙酰 辅酶 A 均 用 于 呼吸 作用 时 ,所 产生 CO, 的 ”C 丰 度 与 底 物 葡萄 糖 一 致 ; 当 部 分 乙酰 
辅酶 A 用 于 合成 次 生 代谢 产物 时 ,呼吸 释放 CO, 的 SC 丰 度 则 高 于 底 物 葡萄 糖 '2 (网 1) 。 很 多 研究 发 现 植物 
瞳 呼吸 释放 COA? C 丰 度 高 于 其 呼吸 底 物 的 ”C 丰 度 ,并 归 因 于 乙酰 辅酶 A 未 完全 用 于 呼吸 分 解 所 导致 的 
EMRI OM 。 

Priault SEO ESAR" C RARR H , EARR M AF I P FFE eI 0B HE 
TE AE H HE ( Halimium halimifolium 工 .) 在 丙酮 酸 脱氧 酶 的 作用 下 ,释放 富 含 ”C 的 CO, ,而 剩余 的 丙酮 
酸 进入 次 生 代谢 的 碳 通 量 超过 进入 柠檬 酸 循环 的 碳 通 量 数 倍 ,致使 3 Cn 的 日 变化 幅度 增加 ; 而 快速 生长 的 草 
本 植物 三 角 紫 叶 醉 浆 草 ( Oxalis triangularis A. St-Hil. ) 的 次 生 代 谢 活动 和 柠檬 酸 循环 都 保持 低 的 活性 ,因此 
53Ci 的 日 变化 幅度 不 明显 (图 1)。 

2.2.2 PEPCase 对 植物 释放 CO, 的 再 固定 

PEPCase 能 够 催化 植物 体内 呼吸 释放 CO, HY PEE E (CO, refixation ) ,该 过 程 伴随 碳 同位 素 判别 效应 
(5.7%o) °°) ,对 植物 非 光合 组 织 呼吸 释放 C0, 碳 同位 素 组 成 有 重要 影响 。 所 有 植物 器 官 中 均 存在 
PEPCase!" ,不 同 器 官 PEPCase 酶 活性 的 差异 会 导致 同位 素 呼 吸 分 馏 上 存在 差异 。 由 于 PEPCase 的 作 
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葡萄 糖 4 
方式 一 C—C—C—C—C—C 方式 

脂肪 酸 X | > 脂肪 酸 

次 生 代 谢 产物 丙酮 酸 < 一 一 次 生 代谢 产物 
C—C—C 

— C=) 

13C 降 低 13C 富 集 Lowe ig 

< 一 一 CO, ac 整体 丰 度 高 — —— CO 3C 整 体 丰 度 低 > 


图 1 植物 呼吸 代谢 中 间 产 物 利 用 对 上 暗 呼吸 33 CR 的 影响 
Fig.1 Major expected fluxes of respiratory substrates explaining "Cp of dark-respired CO, depending on the respiratory energy demand 
PDH: 丙酮 酸 脱氧 酶 pyruvate dehydrogenase; KC; 柠檬 酸 循环 Krebs Cycle; 粗 体 C 代表 含有 高 丰 度 的 ”C ,阴影 部 分 表示 主要 的 呼吸 底 物 的 
通 量 , 黑 色 箭 头 代 表 碳 的 通 量 , 改 绘 自 Priault £1] 


用 使 得 生成 的 有 机 物质 中 ”C 丰 度 高 于 未 被 固定 C0, 的 丰 度 ,同时 降低 子 由 植物 向 大 气 的 CO, 呼 吸 释 放 通 量 。 
理论 上 PEPCase 酶 活性 与 植物 8 "Cu 值 呈正 相关 关系 ,但 研究 表明 植物 根 ` 莹 的 EPEPCase 与 8° Cn 值 并 没有 相 
KHE, EE, PEPCase 可 能 并 不 是 导致 植物 83C, 变化 的 关键 因素 。 

2.3 光照 增强 暗 呼吸 

当 植 物 叶 片 从 光照 条 件 立 即 转变 为 黑暗 条 件 时 ,呼吸 释放 -CO, 量 呈 显 著 增 加 趋势 ,这 种 现象 被 称 为 光照 
增强 暗 呼吸 (LEDR) :5 。LEDR 不 仅 导致 植物 叶片 呼吸 释放 C0, 量 的 增加 ,也 影响 呼吸 释放 CO, 的 碳 同位 素 
Aa, ti RAEN OR MEAG, MADRE 36 Cr AY H ZAE he BEI UM, S Cp TSE IT AY FY Ts] — SS F 

续 5—20 4p S59) LEDR 现象 对 叶片 暗 呼吸 释放 CO, 碳 同位 素 组 成 影响 程度 依赖 于 光照 强度 ,一 般 随 着 光 
在 光照 条 件 下 ,植物 自 养 器 官 中 与 糖 酵 解 和 柠檬 酸 循环 相关 酶 的 活性 受到 抑 
Hil °°") ,导致 标 檬 酸 循环 处 于 非 闭 合 的 状态 "2 而 苹果 酸 则 在 PEPCase 的 作用 下 得 到 积累 。 当 植物 叶片 由 
光照 条 件 转 人 黑暗 条 件 后 ,呼吸 酶 抑制 作用 解除 ,催化 苹果 酸 分 解 ,释放 富 含 ”C 的 C-4, 导 致 呼吸 释放 C0, 的 
碳 同 位 素 组 成 改变 ,LEDR 的 瞬时 效应 在 自然 条 件 下 不 仅 出 现在 白天 ,晴天 日 落后 也 会 持续 约 90 分 钟 ,显著 
影响 夜晚 初期 生态 系统 呼吸 释放 -CO, 同 位 素 组 成 '。 因 此 ,采用 容器 收集 植物 叶片 呼吸 时 需要 慎重 确定 培 
FEM fa 。 

2.4 “环境 因素 对 植物 38”C, 短 期 变化 的 影响 

环境 因素 能 够 影响 植物 3 C, 及 其 变化 幅度 。DeNiro 和 Epstein'®] 的 研究 发 现 夜间 温度 的 变化 会 通过 影 
响 呼 吸 酶 的 活性 改变 ”CZ2C 分 馅 ,促使 叶片 SC 发 生变 化 。 随 着 叶片 温度 的 升 高 ,呼吸 底 物 由 碳水 化 合 物 
转 为 脂肪 (™C 相对 贫 化 ) ,导致 植物 叶片 呼吸 CO, 的 BPC, 值 持 续 下 降 '”]。 Schnyder 和 Lattanzi ® 的 研究 也 表 
明生 长 在 高 温 环 境 中 (25%C/23%C ,白天 /夜晚 ) 的 黑 麦 草 (Lolium perenne L. ) 其 根系 呼吸 底 物 和 呼吸 释放 CO, 
的 SC 值 (-21.7%o、-24.9%o) 均 高 于 生长 在 低温 环境 中 的 S’ C AE (15/140 , 白天/ 夜晚) ( -22.8%0, 
~28.3%0) 。 

水 分 条 件 会 通过 影响 光合 碳 同 位 素 判 别 ,改变 呼吸 底 物 的 33C 值 ,使 植物 呼吸 C0, 的 S CREE 1 。 
叶片 内 外 水 莹 汽 压 差 的 增加 通常 会 降低 气孔 导 度 '% ,使 大 气 CO, 经 气孔 进入 叶片 的 量 减少 ,导致 胞 间 CO, All 
空气 CO, 分 压 比 (P7ZP ) 降 低 ,同位 素 判 别 会 随 着 P,/P, 的 降低 而 降低 ,同时 增加 了 FC 的 同化 ,因此 植物 呼吸 
CO; 的 82Ca 值 和 日 变化 幅度 均 会 发 生 改 变 :5 。 在 干旱 胁迫 下 ,水 分 条 件 的 限制 降低 了 气孔 导 度 和 P/P R 
日 变化 幅度 ,导致 光合 碳 同 位 素 判 别 日 变化 幅度 不 明显 '” ,并且 干旱 胁迫 会 显著 的 降低 呼吸 分 馆 , 影 响 与 呼 
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吸 底 物 相关 联 的 植物 呼吸 83C, 值 ”*]。 例 如 ,在 美国 亚利桑那 州 沙漠 生态 系统 的 研究 结果 表明 ,干旱 季节 


叶片 呼吸 89Ci 值 显著 高 于 雨季 。 

不 同 的 生长 环境 也 会 影响 植物 SC, 值 ,Klumpp 等 "5 研究 发 现 ,生长 在 低 密 度 下 的 向 日 葵 85”C, 值 高 于 
生长 在 高 密度 下 的 SCi, 值 。 环 境 因素 对 植物 呼吸 382C, 值 的 影响 往往 表现 为 综合 作用 ,不 同时 间 尺 度 ( 昼 
夜 .季节 性 ) 环境 变化 会 改变 与 呼吸 底 物 相 关联 的 叶片 暗 呼吸 8sCi 的 数值 和 日 变化 程度 !9 3 。 例 如 ,Sun 
等 "ro70 通 过 探究 不 同 植被 类 型 (C 和 C,)88C 对 于 环境 变化 的 响应 发 现 ,季节 性 的 环境 变化 不 仅 影响 呼吸 代 
谢 底 物 碳 同位 素 值 ,也 能 够 通过 影响 底 物 量 进而 影响 呼吸 代谢 中 间 产 物 乙 酰 辅酶 A 的 利用 ,最 终 改 变 3” Ch 
值 和 日 变化 幅度 。 此 外 ,植物 在 受到 来 自 自然 条 件 的 胁迫 时 (例如 凋 萎 或 衰老 、 长 期 处 于 黑暗 条 件 ) ,会 发 生 
呼吸 底 物 的 转变 1, 呼吸 底 物 类 型 (可 溶性 糖 , 淀 粉 . 脂 类 氨基酸) 间 在 碳 同位 素 组 成 上 存在 差异 ,进而 对 
S CFA Bag! 。 


3 结论 与 展望 


植物 S” Ca 的 短期 动态 变化 能 够 反映 植物 碳 分 配方 式 、 碳 代谢 生理 过 程 \ 植 物 与 环境 相互 作用 等 重要 生理 
生态 过 程 ,探究 植物 呼吸 释放 碳 同位 素 组 成 变化 有 助 于 推进 陆地 生态 系统 碳 循环 的 研究 。 不 同 植物 类 型 以 及 
O 植物 的 不 同 器 官 8"Cn 值 均 存在 差异 。 多 数 研 究 表明 植物 不 同 部 位 82GCa 值 差异 及 变化 幅度 趋势 一 致 ,表现 
c 为 :叶片 3 CARR S Cs> 树 干 / 茎 8 Ch, 但 植物 瞳 呼 吸 释放 的 8 Cn 与 呼吸 底 物 的 变化 趋势 并 不 一 致 。 同 
O 位 素 效 应 .呼吸 底 物 的 供给 和 消耗 、 糖 类 分 子 ”C 的 不 均匀 分 布 : 碳 代谢 相关 酶 的 活性 .LEDR 植物 的 遗传 特性 
及 外 部 环境 等 因素 均 可 以 改变 植物 8" Cn 值 及 其 变化 幅度 。 总 体 上 说 ,导致 植物 8° Cn 发 生变 化 的 原因 可 以 归 
纳 为 以 下 几 点 :(1) 植 物 呼吸 底 物 的 5"C 值 发 生变 化 ;(2) 植 物 在 不 同时 期 利用 的 呼吸 底 物 不 同 ,而 这 些 呼吸 
二 RAP o” 值 存在 差异 ;(3) 植 物 呼吸 代谢 中 对 中 间 产 物 利 用 方式 的 变化 ,导致 植物 8"C, 值 发 生变 化 。 
ql 近年 来 , 随 着 科学 技术 的 发 展 ,为 研究 植物 暗 呼 吸 碳 同 位 素 组 成 的 动态 变化 及 内 在 控制 机 制 提供 了 广阔 
: 的 前 景 。 随 着 稳定 性 碳 同位 素 标 记 技 术 的 成 熟 ;利用 2 C 标记 进而 追踪 植物 同化 和 释放 的 碳 同位 素 , 可 直接 、 
S2 有 效 的 定期 监测 植物 不 同 器 官 及 其 暗 呼吸 碳 同位 素 组 成 变化 趋势 及 对 环境 变化 的 响应 。 稳 定性 同位 素质 谱 
f {X (Isotope Ratio Mass Spectrometer, IRMS) 是 测定 植物 暗 呼吸 释放 CO, 碳 同位 素 组 成 的 较为 成 熟 的 方法 ,具有 
.全 样品 用 量 少 、 测 量 精确 性 高 等 优点 。 得 设备 存在 结构 复杂 ,体积 大 ,造价 较 高 , 且 测试 样品 容易 受到 污染 等 缺 
= 陷 。 激 光 吸 收 光 谱 法 (Laser Absorption-Spectroscopy, LAS) ,特定 化 合 物 同位 素 分 析 ( Compound Specific Isotope 
Analysis, CSIA) 核磁 共振 技术 (Nuclear Magnetic Resonance, NMR ) .纳米 二 次 离子 质谱 技术 (Nano-scale 
Secondary Ion Mass Spectrometer, Nano SIMS) 具有 快速 测定 高 敏感 度 、 高 精确 度 、 增 加 可 重复 性 等 优点 ,为 研 
究 植 物 暗 呼吸 和 内 在 控制 机 制 提供 了 更 为 多 样 化 的 手段 。 

关于 导致 植物 暗 呼 吸 发 生变 化 的 原因 已 有 了 较 多 的 研究 ,但 内 在 调控 机 理 尚 不 明晰 。 在 未 来 的 研究 中 ， 
研究 者 可 关注 以 下 几 方 面 的 研究 :(1) 植 物 瞳 呼吸 33Ci 值 对 外 部 环境 变化 及 植物 特性 (例如 :叶肉 细胞 导 度 ) 
的 响应 ;(2) 植 物 同化 产物 BC 值 与 呼吸 释放 3 Cn 的 比较 及 其 在 不 同时 空 尺度 的 动态 变化 ;(3) 不 同 功能 群 


85Ci 的 贡献 率 。 

研究 植物 8"Ct 有 助 于 我 们 更 好 地 了 人 解 植物 尺度 碳 的 流动 ,以 及 植物 与 生态 系统 的 碳 交 换 。 目 前 ,国际 上 
已 有 较 多 关于 3 Cn 值 短期 变化 的 研究 ,但 我 国 关 于 此 方面 的 研究 鲜 有 报道 ,以 期 通过 本 文 增 进 国 内 关于 植物 
呼吸 碳 同位 素 领域 研究 的 了 解 ,推动 相 关 研 究 工 作 的 深入 开展 。 
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